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Объектами данного микологического исследования являлись 
базидиальные дереворазрушающие грибы – макромицеты, являющиеся частью 
наиболее многочисленной экологический группы грибов – сапротрофов, 
играющих ведущую роль в системе редуцентов [1]. Макромицеты - это 
организмы-деструкторы, которые являются обязательным звеном в экосистеме, 
обеспечивающим нормальное функционирование в них круговорота вещества и 
энергии. Они являются активнейшими разрушителями лигнина и целлюлозы, 
способными без помощи других организмов осуществлять деструкцию 
растительной органики [2, 3, 4]. 
В результате деятельности человека часто происходит изменение 
лесорастительных условий лесных фитоценозов, в том числе грибной биоты. В 
настоящее времени существует мнение, что дереворазрушающие грибы 
являются перспективным объектом при оценке антропогенного воздействия на 
лесные экосистемы [5, 6, 7, 8, 9, 10]. В лесных биогеоценозах с сильным 
антропогенным воздействием видовой состав как  животного, растительного и 
мира грибов сильно обеднен. Наибольшее видовое разнообразие характерно 
для старовозростных лесов [4]. Поэтому, особое значение в экологии 
приобретают исследования биоценозов афиллофороидных базидиомицетов на 
особо охраняемых природных территориях, где еще сохранились массивы 
старовозрастных лесов, слабо затронутые человеческой деятельностью, именно 
такой территорией является государственный заповедник «Столбы» [11, 12]. 
Целью настоящей работы является изучение видового разнообразия и 
эколого-трофических особенностей ксилотрофных макромицетов хвойных 
пород на территории государственного заповедника «Столбы». 
Для достижения поставленной цели решались следующие задачи: 
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1. Инвентаризация видового состава ксилотрофных макромицетов 
различных фитоценозов заповедника с участием деревьев хвойных пород. 
2. Анализ таксономической структуры биоты ксилотрофных 
макромицетов заповедника. 
3. Анализ эколого-трофической структуры микобиоты ксилотрофных 
макромицетов и выявление способных к паразитизму видов изучаемой 
микобиоты.   
4. Изучение особенностей распространения выявленных ксилотрофных 
макромицетов в различных типах леса на территории заповедника. 
 
Работа выполнялась на кафедре экологии и природопользования  
Сибирского федерального университета под руководством кандидата 





1 Обзор литературы  
1.1 Ксилотрофы как компонент лесных экосистем 
Лесной биогеоценоз представляет собой сложную динамическую 
саморегулирующую систему, состоящую из многочисленного количества 
звеньев [13]. Грибы, а также многие бактерии и микроорганизмы являются 
одним из компонентом гетеротрофного звена лесных экосистем. Состояние 
лесных экосистем принято оценивать с позиции биологического разнообразия, 
а так как ксилотрофные макромицеты находятся в очень тесной взаимосвязи 
между собой и с другими организмами, составляющими биоценоз леса, она 
оказывает значительное влияние на биоразнообразие лесной системы [3, 14].  
Разложение органических веществ, значительная часть которых является 
растительного происхождения - один из фундаментальных процессов в 
биосфере. В лесных системах основными производителя органических веществ 
являются древесные насаждения. Как свидетельствует литература в древесине 
заключено около 95% мертвого органического вещества лесных сообществ, 
состоящего в основном из гемицеллюлозы, целлюлозы и лигнина [15, 16, 17, 18, 
19].  
Ведущая роль в этом процессе принадлежит ксилотрофам. Ксилотрофы - 
это особая группа дереворазрушающих грибов, питательным субстратом для 
которых является древесина (кора деревьев, пни, ветви), реже почва и 
валежник, а накопленная автотрофами биомасса под воздействием 
гетеротрофного звена постепенно проходит процесс разложения и 
трансформируется в органогенный горизонт, который снова используется 
автотрофами в процессе их жизнедеятельности [20].  
Грибная биота выполняет основную функцию в биогеоценозе - она 
способствует ослаблению отдельных представителей автотрофов фитоценоза и 
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дальнейшему выходу состава фитоценоза в отпад, разложению его до 
состояния, в котором возможно усвоение продуктов разложения автотрофами, 
то есть вывода из общего объема биомассы лесного биогеоценоз. Они также 
являются ответственными за многие другие процессы, протекающие в лесных 
экосистемах, например за такие функции как: формирование разновозрастной 
структуры древостоя, участие в возобновительных структур леса, за счет 
участия в разложении отпада, участие в формировании гумусового горизонта, а 
как следствия круговорота веществ, формируют мозаичность горизонтальной 
структуры лесного сообщества  и др [21].  
Таким образом, баланс по видовому разнообразию видов как 
биотрофного и ксилотрофного комплексов и пищевая специализации 
микоценоза коренных лесов, является одним из основных критерием, 
определяющим качество лесов – их устойчивость, так как устойчивость часто 
связывают с продуктивностью насаждений состоянием, сложностью строения и 
биоразнообразием, текущим приростом [21, 22, 23, 24, 25].  
 
1.2 Формирование древостоя как один из результатов 
функционирования ксилотрофных макромицетов 
 
При определении роли дереворазрущающих грибов в биогеоценозе, по 
важности данный консорт можно прировнять к растительному сообществу. 
Фитоценоз участвует в формировании и накоплении биомассы, а ксилотрофный 
микоценоз преобразует гетеротрофную биомассу и возвращает микроэлементы 
в экосистему. Иными словами дереворазрушающих грибов, в основном 
ответственных за соблюдение баланса вещества и энергии в лесных 
экосистемах [26].  
 Дереворазрушающие грибы по пищевой специализации могут 
обладать как факультативными свойствами так сапрофическими. Соотношение 
этих двух групп в первую очередь зависит от сукцессионного положения 
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лесного сообщества. При доминировании факультативного блока ксилотрофов 
ускоряется процесс сукцессионной смены не только лесного сообщества, но и 
микобиоты [3, 14, 27].  
Сукцессия – в биологии понимают как, процесс последовательных смен 
растительных системы, при котором идет формирование относительно нового 
режима функционирования под действием внешних и внутренних факторов 
[28]. 
Лесные сообщества являются традиционным объектом изучения 
сукцессий. Говоря о сукцессиях в лесных экосистемах, изучаются изменения 
характеристик растительных сообществ, в то время как анализ грибной 
микобиоты до настоящего времени недостаточно охвачен исследователями. В 
лесных формациях наиболее удобными объектами для изучения сукцессионной 
изменчивости являются ксилотрофные макромицеты, так как данная группа 
гетеротрофов имеет тесную взаимосвязь с продуцентами – древесными 
растениями [29].  
Классификация микоценотических сукцессий, так же как и сукцессии 
лесной растительности основываться на двух типах - эндогенные и экзогенные 
сукцессии [30, 31, 32], так как развитие грибной биоты напрямую зависит от 
изменения качественных и количественных показателей древесины. К 
экзогенным относят пирогенные, зоогенные и сукцессии (демутации). 
Эндогенный сукцессии наиболее широко распространённый в коренных и 
малоизменённых лесах. Эти сукцессии можно рассматривать в качестве эталона 
направления, скорости, стадийности всех остальных сукцессий ксилотрофных 
грибов. Прочие типы сукцессий, связанные в той или иной степени с 
деятельностью человека, следует оценивать в сравнении с природными 
сменами, поскольку только в них мы можем наблюдать наиболее естественные 
адаптации микобиоты к последовательному изменению условий среды [33].  
Ключевым условие, определяющим количество и видовой состав 
микоценоза является количество и тип субстрата [34]. Разложение древесины 
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происходит под воздействием, как абиотических факторов (влажность, 
температура и др.), так и биотического [35]. Основополагающим фактором на 
наш взгляд является биотический. В разложении древесных отпадов участвуют, 
как и насекомые, так и дереворазрушающие грибы, но если насекомые 
останавливаются только на механическом воздействии, то грибы нацелены на 
разложении на клеточный уровень. 
При биодеструкции древесины меняются физико-химические свойства 
субстрата, а соответственно изменяется и видовой состава грибов, которые 
обеспечивают ее дальнейшее разложение. В результате жизнедеятельности 
микобиоты, уменьшается количество органических веществ, древесина 
постепенно истощается, при этом изменяются и сами продукты метаболизма 
грибов. Данный процесс получил название как - видовая сукцессия грибного 
комплекса [31, 36, 37].  
Грибы как в вертикальной, так и в горизонтальной проекциях лесного 
биогеоценоза способны поселяться на всех уровнях леса – от верхних ярусов 
(крон деревьев) до корневых систем и на тканях разной степени жизненной 
активности (от листьев, луба, камбия до ядра ствола) и отмерших. Многие виды 
грибов могут функционировать как на живом, так и на мертвом субстрате или 
на границе живого и мертвого субстрата [38].  
Разложение древесины в биогеоценозах леса проходит по типу этапности 
и сопровождается сукцессией грибного комплекса.  
Первая стадия разложения отмершей древесины осуществляется 
сумчатыми и несовершенными грибами. На древесине поселяются аско - и 
дейтеромицеты, утилизирующие легкодоступные сахара клеточных стенок [15]. 
Функция несовершенных грибов заключается в разрушении сердцевидных 
лучей древесины, не затрагивающих при этом на механическую ткань. Они 
подготавливают субстрат к заселению базидиальными грибами.  
Вторую стадию разложения древесины осуществляют в основном 
дереворазрушающие грибы. Трутовых грибов на второй стадии разложения 
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древесины сопровождаются комплексом микроорганизмов (сумчатые и 
несовершенные грибы, бактерии, насекомые, беспозвоночные), существующих 
за счет продуктов жизнедеятельности макромицетов. 
Третья фаза деструкции древесины, являющаяся самой продолжительной 
по времени (десятки лет) осуществляется подстилочными сапротрофами, 
которые считают самыми активными разрушителями мертвого органического 
вещества [39]. 
Характер гниения зависит от того, какими ферментами гриб воздействует 
на древесину. Дереворазрушающие грибы разлагающие основные элементы 
древесной ткани, в зависимости от выделяющего типа ферментов, 
подразделяются на две большие группы: грибы осуществляющие разложение 
только углеводородный комплекс, вызывающие деструктивную гниль, и грибы 
питающиеся разлагающие клетчаткой и лигнином, который вызывают другой 
тип гнили – коррозионную [39]. Представителями первой группы являются 
такие виды как Lepiota procera [40], второй: Phellinus ріпі, Trametes hirsuta, 
Bjerkandera adusta, Phanerochaete chrysosporium. 
Наиболее активные группы древоразрушающим базидиомицетам, 
разрушающих лигнин, принадлежат к видам, вызывающим белую гниль, 
например: Fomes fomentarius и некоторые подстилочные базидиомицеты: 
Collybria, Marasmius, Mycena.  
При деструктивной гнили древесина приобретает бурую окраску, в ней 
образуются многочисленные продольные и поперечные трещины, при этом 
теряется механическая прочность и порода разлагается на мелкие кусочки.  
При коррозионном разрушении может образовываться два типа гнилей: 
пестрая ситовая и белая волокнистая коррозионно-деструктивная. Пестрая 
ситовая гниль образует углубления (ямки, пустоты) в породе. Данный тип 
встречается чаще у хвойных породах деревьев и дуба. Чаще всего из хвойных 
поражается ель и пихта, реже лиственница и сосна. Необходимо отметить что, 
по наблюдениям Л. В. Любарского [41] проникновение гнили коррозионного 
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типа в зону с деструктивной гнилью не наблюдается, но обратное явление 
отмечалось и не однократно. 
Белая волокнистая коррозионно-деструктивная гниль формируется 
преимущественно на древесине безъядровых лиственных пород. При сильном 
развитии гнили порода приобретает светло-желтую или белую окраску и легко 
расщепляется на волокна и мелкие пластинки. В поврежденной древесине 
образуются черные линии, представляющие скопления темноокрашенных гиф 
[42]. Типичный представитель Inonotus obliquus . 
Процесс разрушения древесины под воздействием гнили происходит в 
несколько стадий. На первой замечается изменение цвета, как правило порода 
темнеет, далее появляются  пятна и прочность древостоя снижается на 20-40% 
и  на последней стадии происходит сильное разрушение структуры породы. 
Также выделяют смешенный тип гнили – ядрово-заболотную. Она отличается 
тем, что начинает развиваться на наружной (кора, голый ствол) стороне 
древесины и постепенно проникает вглубь ствола [42, 43]. К типичным 
возбудителям можно отнести раневых паразитов: Fomitopsis pinicola. 
По расположению в древесине гнили разделяются на корневые, комлевые 
(до высоты 2 м), стволовые, в том числе сквозные (по всей длине ствола), 
вершинные и гнили ветвей [39, 42, 43]. 
В результате конкуренции между видами различных систематических 
групп грибов за субстрат формируется комплекс видов, характерный степени 
разложения древесины. 
В зависимости от трофической принадлежности сукцессии ксилотрофных 
грибов, сукцессии подразделяют на две группы: 
1. Сукцессии, начинающиеся с поражения живого дерева: 
2. Сукцессии на мертвой древесине. 
Деструкция древесины осуществляется целым комплексом организмов, 
последовательно сменяющих друг друга в сукцессионном процессе [18]. 
Большинство высших базидиомицетов принадлежат, как правило, к последним 
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стадиям разложения древесины. Вместе с тем, процесс разрушения начинают 
паразиты, поселяющиеся на живых деревьях. К ним относятся исключительно 
представители семейств Fistulinaceae (Fistulina hepatica) и Hymenochaetaceae 
(Inonotus dryophilus, Phellinus robustus, P. tremulae, Phylloporia ribis). Близкой к 
паразитам и нечетко от них дифференцирующейся трофической группой 
являются некротрофы, питающиеся мертвым органическим веществом, которое 
является результатом вызываемого грибом некроза. 
Некоторые паразиты могут продолжать свое развитие и на отмершей 
древесине, переходя к сапротрофизму (факультативные паразиты), это 
представители семейств Meruliaceae (Sarcodontia setosa), Corticiaceae (Vuilleminia 
alni, V. comedens, V. coryli), Meruliaceae (Spongipellis spumeus), 
Hymenochaetaceae (Porodaedalea pini), Physalacriaceae (Armillaria mellea), 
Phanerochaetaceae (Climacodon septentrionalis), Fomitopsidaceae (Laetiporus 
sulphureus) Polyporaceae (Tyromyces fissilis) и др. Эти виды, в отличие от 
облигатных ксилотрофов, обычно связаны с определенным кругом растений-
хозяев, или даже с определенным растением, что отражает их паразитические 
свойства [45, 46, 28, 47].  
Состав грибов-ксилотрофов зависит от многих экологических факторов: 
субстрата (хвойные или лиственные породы), физико-химических свойства 
древесины, фазы ее разложения, влажности субстрата, температуры и т. д. 
Валеж сосны разлагается в основном афиллофоровыми грибами. 
Видовой состав грибов ксилотрофного блока четко дифференцируется по 
степени разложения и топологии субстрата. По этому комплексу признаков 
четко выделяются три подгруппы:  
1) развивающиеся на крупном и цельном (с незначительной степенью 
деструкции) валеже, сохраняющем свою форму; 
2) на сильно разрушенной древесине (валеж теряет свою форму); 
3) на погребенной в почве древесине и корнях деревьев. 
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На цельном валеже отмечено небольшое число видов, к которым 
относятся в основном представители родов: Schizophyllum, Daedalea, 
Fomitopsis, Postia, Rhodotus, Omphalina, Mycena, Flammulaster, Psathyrella, 
Pholiota, Lentinus. Данные виды не встречались на сильно разложившемся 
субстрате. 
Вместе с тем, сапротрофы на разрушенной древесине не обладают 
строгой избирательностью к состоянию субстрата и могут встречаться также на 
цельном валеже, на подстилке или даже на гнилой древесине. Это - наиболее 
крупная подгруппа ксилотрофных грибов, в которую относится основная масса 
видов: это представители родов (наибольшее число видов), Porotheleum, 
Coniophora, Serpula, Ganoderma, Mycoacia, Dentipellis, Hericium, Mycena 
Pluteus, Volvariella, Coprinus, Psathyrella, Crepidotus, Pleurotus, Panus, Lentinus, 
Galerina, Pholiota, и др. 
Виды третьей подгруппы развиваются на погребенной разрушенной 
древесине и корнях деревьев. Это достаточно интересная группа, поскольку по 
топологии и трофической приуроченности (данные грибы разлагают остатки 
древесины непосредственно в подстилочные элементы, а также простирают 
свой мицелий в гумусовый горизонт почвы) она одновременно относится к 
нескольким эколого-трофическим группам, а именно к ксилотрофам, 
подстилочным и гумусовым сапротрофам: представители родов Polyporus, 
Piloderma, Bolbitius, Psathyrella, Coprinus, Entoloma, Mycena и др. [47, 48, 49, 
50]. 
 
1.2 Ксилотрофные макромицеты хвойных пород 
 
Основным микопатагеном хвойных пород принято считать комплекс рода 
Heterobasidion sp. [51]. Многие зарубежные исследователи [52, 53, 54] считают, 
что корневая губка Heterobasidion annosum (Fr.) Bref. имеет ряд различных 
штаммов (Korhonen Lakomy Woodword). Корневая губка является одним из 
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наиболее распространенных и вредоносных и в мире грибов, поражающим ель, 
сосна, пихта и лиственница а также лиственные породы (конференция). Гниль 
от корневой губки на сосне поражает в основном корни, постепенно 
поднимаясь по стволу вверх до уровня кроны, развивается по коррозионному 
типу. Высота поражения ствола гнилью зависит от количества смолистых 
веществ в древесине. Данный вид может носит очаговый характер. Появляются 
плодовые тела на достаточно увлаженной древесине (более 80%), поэтому 
корневая губка образуется на более поздних стадиях разложения древесины: на 
буреломе, валаже [29, 55, 56]. 
В древостоях хвойных формаций с продвижением от зоны смешанных 
лесов к северной подзоне тайги видовой состав дополняется другими 
трутовыми грибами: на ели – Phellinus chrysoloma (Fr.) Donk. (syn. – 
Porodaedalia chrysoloma (Fr.) Fiasson Hiemela), на сосне – Philinus pini (Thore.: 
Fr.) Ames. 
Phaeolus schweinitzii – трутовик Швейница, возбудитель гнили сосны, 
кедра в меньшей степени пихты лиственницы. На древостои появляется в 
стадии спелости и перестоя. В зависимости от типа и состояния древостоя 
пораженность достигать 35 %. Поражает в основном корни и комлевую 
центральную часть ствола. Вызывает бурую деструктивную гниль. Пищевая 
специализация от факультативного сапрофитизма до факультативного 
паразитизма [57]. 
Phaeolus hartigii - трутовик Гартига распространен во хвойных 
формациях, развивается только пихти сибирской и европейской. Проявляет 
выраженные свойства паразитизма. Вызывает коррозионную центральную 
стволовую гниль [56]. Данная группа грибов широко представлена как на 
территории России так и Северной Америки, Северной Африки, Евразии. 
Является космополитом [58]. Трутовик Гартига - самый опасный паразит 
различных видов пихты. По данным Б. И. Кравцева, зараженность древостоев в 
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Сибири достигала 86%. Пихта европейская широко заражена этим грибом на 
западе Украины, во многих странах Европы, в Северной Америке [59].  
Porodaedalea pini – сосновая губка, самый распространенный вид 
вызывающий стволовую гниль сосны [60], реже кедра и лиственницы. 
Вызывает светло-коричневую или охряно-песочного цвета коррозионную 
центральную гниль ствола. По данным О. Н. Ежова [61] может повреждать 
гнилью ствол до 30%, а от объема кряжа – 80%. В сосняках поражение 
фиксируется с возраста спелости, а в перестойном возрасте поражение может 
достигать 20-25 %. В Архангельской области сосняк престойный поражен до 
10,4 % [62, 63]. Проникает в ствол через механические повреждения 
естественного и антропогенного происхождения. Пищевая специализация – 
факультативный паразит [29].  
Onnia triqueter – еловый трутовик, вызывает коррозионную ситовидную 
светло-охряную комлевую гниль ствола ели [60], пихты, реже сосны и 
лиственницы. Поражает комлевую часть ствола. При сильном развитии гнили 
по диаметру вызывает смолотячение. В коренных ельниках является основным 
возбудителем, вызывающим коррозионные гнили на ряду с еловой губкой. В 
спелых и престойных условно-коренных условно одновозрастных ельниках 
гриб может образовывать небольшие по площади очаги поражения. 
Факультативный сапротроф. 
Phellinus chrysoloma – еловая губка, вызывает коррозионную ситовидную 
светло-охряную гниль ствола ели, лиственницы, пихты реже сосны. Поражает 
стволовую часть дерева. Проникают в ствол через обломанные или отмершие 
сучья, поранения ствола и комля. Пораженность коренных разновозрастных 
ельников увеличивается от южной тайги к северной. Опасен в зоне рекреации в 
старовозрастных древостоях, где деревья подвержены механическим 




Climacocystis borealis – северных трутовик, вызывает светло-бурую по 
внешним признакам призматическую гниль ели, сосны, пихты, лиственницы 
[29]. Некоторые ксилобиологи относят его к разрушителю лигнина клеточных 
стенок. Наибольше распространен на ели. Поражает комлевую часть и как 
еловая губка образует потеки смолы. Встречается чаще всего на пнях: ели, 
пихты, сосны, изредка на стволах и корнях живых деревьев, которые обычно 
заражаются через механические повреждения. Естественных коренных 
разновозрастных ельниках степень поражения достигает 7 %. Не образует 
очагов поражения. В некоторых случаях может оказывать существенное 
влияние на состояние древостоя и особенно в рекреационных зонах. Пищевая 
специализация от факультативного паразитизма до факультативного 
сапрофитизма. 
Fomitopsis pinicola - окаймленных трутовик вызывающий бурую 
деструктивную гниль в основном стволовой части всех пород деревьев. В 
южных областях (западная Украина) признается как факультативный паразит, 
поражает живые деревья ели. В северных районах заселяет пограничные 
области здоровой и отмирающей древесины. Разрушитель отпада, что относит 
его к ксилотрофам. В высоковозрастных и климаксовых пихтарниках наиболее 
заметны результаты жизнедеятельности Fomitopsis pinicola. Численность 
плодовых тел трутовика возрастает на территория после ветровалов и 
снеголомов и особенно на слабо освоенных (охраняемых) территориях [49, 59]. 
Пищевая специализация - сапротроф, но в редких случаях встречается на 
ослабленных деревьях сосны и проявляет себя как паразит или поселяется на 
стыке здоровой и мёртвой древесины [29].  
Leptoporus mollis (Pers.) Quél. – лептопорус мягкий, вызывает бурую 
гниль хвойных пород. Встречается в основном на пнях, валеже реже на живых 
деревьях. Зафиксированы находки на обломанных ветвях живых хвойных 
деревья. Согласно В. И Ставишенко [56] гриб проявляет себя как 
факультативный паразит. Относится к редким видам [64]. 
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В биоте хвойных формаций в большинстве случаев распространены 
лигниноразлагающие виды [65]. Кроме того, доля целлюлозаразрушающих 
грибов растет с увеличением в процессе разложения хвойной древесины ,то 
есть на поздних стадиях деструкции [15].  
 
1.4 История изучения ксилотрофных макромицетов заповедника 
«Столбы» 
[изъята 1 страница] 
 
2 Характеристика объекта, района и методов исследования 
2.1 Физико-географические особенности района исследований 
2.1.1 Характеристика рельефа и почвенного покрова ГПЗ «Столбы»  
 
Заповедник «Столбы» расположен на Куйсумском хребте Манского 
Белогорья в системе хребтов Восточного Саяна.  
Восточный Саян сложен главным образом древними (допалеозойскими) 
комплексами интенсивно дислоцированных метаморфическими пород: 
гнейсами, кристаллическими сланцами, кварцитами и мраморами, 
прорванными многочисленными интрузиями гранитоидов. В структурном 
отношении Восточный Саян разделяется на 2 части: северо-западную - так 
называемый главный антиклинорий Восточного Саяна, эта зона 
рассматривается некоторыми исследователями как высоко приподнятая южная 
краевая часть фундамента Сибирской платформы и называется Протеро-
Саяном [76], и юго-западную - зона палеозойских и протерозойских пород. 
Отделяются они глубинным разлом северо-западного направления. В западной 
части юго-западного склона Восточного Саяна располагаются сложные 
синклинальные и антиклинальные структуры кембрия и протерозоя северо-




Широко представлены отложения синия. В северо-западной части 
Восточного Саяна к синийским отложениям относится толща белых мраморов, 
серых известняков с горизонтами глинисто-кремнистых и хлорицит-
серицитовых сланцев и черных кварцитов [76]. 
Наиболее древние геоструктурные элементы Восточного Саяна – его 
осевая часть, северо-восточный и юго-западный склоны сложены 
протерозойскими метаморфическими породами (кристаллические сланцы, 
гнейсы, амфиболиты, мраморы, кварц и филлит) [78]. 
Этап накопления мощных толщ осадков заканчивается в нижнем кембрии 
[79]. На границе кембрия и ордовика Восточный Саян пережил эпоху 
интенсивной складчатости, сопровождавшийся вторжением многочисленных 
крупных интрузий [76]. На этом основное формирование структур Восточного 
Саяна закончилось, а поздние тектонические движения лишь немного 
перестроили их [80]. 
Из мезозойских отложений известны только юрские, сохранившееся в 
тектонических депрессиях [81] 
Кайназойские отложения представлены озерно-болотными отложениями 
и вулканогенными породами – базальтами. 
[изъято 2 абзаца] 
Среднег одовое количество осадков в среднем 530 мм, в горно-таежном 
поясе заповедника выпадает 686 мм осадков [84]. Распределение осадков по 
временам года характерно для лесной области - на теплый сезон приходится 
89,5 % всего их количества. Коэффициент увлажнения, т.е. «количество влаги, 
приходящееся в течение вегетационного периода на каждые 0,1 средней 
температуры этого периода, который характеризует потребность во влаге 
определенной растительной формации», для северо-западной части очень 
высок — 2,32. Соответственно, можно предположить, что растительность 
заповедника развивается в условиях оптимального увлажнения и нормальных 
(для основных лесообразующих пород Сибири) температурных условиях. 
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На территории заповедник господствуют ветра южных и юго-западных 
румбов (67 %), а летом отмечаются и западные направления ветров. 
Максимальная интенсивность силы ветра колеблется от 6 м/с (в июне-июле) до 
12-14 м/с в холодное время года [85]. 
Согласно почвенно-географическому районированию Красноярского края 
[86] территория заповедника расположена в суббореальном поясе, относится к 
Алтайско-Саянской горно-таежной области дерново-таежных и буро-таежных 
почв и входит в состав Восточно-Саянской провинции вертикально- и 
экспозиционно-дифференцированных мезокомбинаций дерново-подзолистых, 
дерново-таежных кислых, серых лесных, дерново-карбонатных почв и 
подбуров таежных [87]. 
В низкогорье, где распространены подтаежные и лесостепные леса из 
лиственницы, сосны, березы и осины с вкраплениями по южным склонам 
степных участков, преобладают горные серые лесные, дерново-подзолистые и 
черноземные почвы. Лесообразующими породами являются сосна и 
лиственница. Хорошо развит травяной тип растительности. Встречаются 
лесные поляны, участки степей и лугов; на крутых южных склонах лесная 
растительность уступает место степной. Характерно преобладание 
крупнотравных, разнотравно-орляковых, кустарниково-разнотравных 
склоновых и долинных групп фаций и фрагментарная горная лесостепь [88, 89]. 
В среднегорной части распространена темнохвойная тайга из пихты, 
кедра, ели на горных подзолистых почвах [78, 83,87]. В горнотаежном 
темнохвойном среднегорном комплексе основными типами лесных сообществ 
являются пихтарник крупнотравный, кисличный и крупнотравно-вейниковый, 
осинник крупнотравный, кисличный, ельник приручейный и др. Главная 
лесообразующая порода темнохвойной тайги - пихта, пришедшая на смену 
лиственнице, что свидетельствует наличие редких перестойных деревьев в 
верхнем ярусе пихтовых лесов. Пихтовые леса занимают горный район, от 
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вершин до подножий хребтов. Долины речек и ручьев с аллювиальными 
почвами почти повсеместно заняты елово-пихтовой тайгой.  
Выделяются интразональные комплексы по долинам рек (ручьев) на 
часто переувлажненных почвах [83]. Гидрографическая сеть заповедника 
хорошо развита (0.63 км/ км2) протяженностью более 300 км. При этом 
характер, величина и густота ее неодинакова в разных частях, что значительно 
влияет на характер почвенного покрова отдельных местностей [85]. 
 
2.1.2 Характеристика основных лесообразующих пород среднегорной 
тайги  
[изъято 5 абзацев] 
 
Таким образом, основными лесообразующими породами данной 
местности являются: пихта, ель, сосна, кедр, лиственница. Далее приведена 
краткая биоэкотогическая характеристика особенностей основных 
лесообразующих пород среднегорной тайги. 
Пихта сибирская (Bies sibirica Ledeb.) - Наиболее широко пихтовые леса 
распространены в некоторых районах Алтайско – Саянской горной области 
(Салаир, Северный Алтай, Западный и Восточный Саяны и др.) Отличается 
высокой морозостойкостью, предпочитает плодородные, умеренно влажные 
почвы, так как имеет слаборазвитую корневую систему из-за не толстых 
недлинных корней. Является самой теневыносливой древесной породой 
Сибирской тайги. Древесина пихты малоценная, мягкая, непрочная, легко 
поддается гниению. Чистые пихтовые насаждения - большая редкость, чаще 
всего пихта произрастает в качестве примеси к ели и кедру, а также к другим 
породам. Часто выступает в качестве второго яруса в старых осинниках, с 
перспективой выхода в первый ярус при выпадении осины. Древостой в первые 
годы жизни (40 лет) имеет максимальный по интенсивности прирост, в 
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последующие года прирост снижается. За счет сомкнутости кроны и низкого 
расположения ветвей пихтовых древостоях наблюдается ускоренный процесс 
деструкции органических останков. Под пологом таких лесов в основном 
формируются черничные, кисличные, мелкотравно-зеленомошные 
растительные ассоциации с доминированием бореальных видов трав [93]. 
Сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) – одна из наиболее основных 
лесообразующих пород с огромным ареалом в Европе и Сибири. Представитель 
пород светлохвойных формаций. Способна расти в различных условиях, за счет 
малой требовательности к почвенно-грунтовым условиям: от каменистой почвы 
и сухих песков до сфагновых болот [94].Светолюбивая. В распространена в 
разных по составу лесных биоценозах, в смешенных лесах с елью и березой, 
осиной. Чистые насаждения образуют сосновые боры с песчаным типом почвы. 
Однако, ее репродуктивные органы теплолюбивее, чем у других хвойных 
деревьев Сибири, а также корневая система весьма чувствительна к уровню 
стояния почвенных вод, что приводит к  усыханию древостоя, в случае 
колебания уровня почвенных вод  более чем на 20 см. За счет обладания 
древесины ценными характеристиками, такими как, ядровость, смолистость, в 
зависимости от условий произрастания плотностью, что является основной 
породой, используемой в лесозаготовки и лесоразведении. [95]. Сосна обладает 
наиболее активным смоляным аппаратом среди хвойных таежной зоны. 
Ель сибирская (Picea obovata Ledeb.) распространена от северо-восточной 
Европейской части по всей Сибири до побережья Охотского моря и в горных 
районах Урала, Алтая, Саян. Ель – пластичная древесная порода. Она может 
расти не только в различных климатических условиях, но и на самых 
разнообразных почвах – от сильно каменистых до мощных чернозёмов и от 
песчаных до торфяно-болотных. Благодаря этому свойству, а также высокой 
теневыносливости ель поселяется среди других фитоценозов и сменяет их при 
длительном совместном произрастании [96, 97]. 
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Кедр сибирский, или сосна сибирская кедровая (Pinus sibirica Du Tour) 
имеет довольно обширный ареал естественного распространения на северо-
востоке европейской части и в Сибири [98]. Кедр – дерево малотребовательное 
к теплу, зимо- и заморозкоустойчивое, светолюбивое, но в раннем состоянии 
сравнительно теневынослив. В темнохвойных лесах он часто растет с пихтой и 
елью сибирской, образуя черневую тайгу, особенно характерную для Западной 
Сибири. На большой территории кедр насаждения произрастают с лиственнице 
сибирской и Гмелина, с сосной обыкновенной, а также с березой пушистой и 
повислой, осиной, а в пойменных лесах Сибири – с тополем душистым и 
чозенией [99].  
Лиственница сибирская (Larix sibirica Ledeb.) имеет обширный ареал 
занимающий две зоны - лесную и лесотундру, с большой амплитудой режима 
тепла и влажности. Представитель светлохвойных, холодостойкая, 
светолюбивая.  В отношении плодородия почвы лиственница являясь 
мезотрофом, средне-требовательна, но в пределах своего ареала она растет на 
сравнительно бедных почвах. В таежной зоне образует ассоциации с елью 
европейской и сибирской, сосной обыкновенной, осиной, березами повислой и 
пушистой. Древесина очень твердая, тяжелая (тонет в воде), прочная, хорошо 
противостоит гниению, прекрасно сохраняется в воде. Лиственница относится к 
весьма морозостойким растениям, малотребовательна к плодородию почвы, 
более того отнесена к почвоулучшающим породам, ветроустойчива [97, 99]. 
 
2.2 Объекты и методы исследований  
2.2.1 Объект исследований 
 
Объектами исследований являются ксилотрофные макромицеты на 
территории Государственного заповедника «Столбы». 
23 
 
В августе-сентябре 2014-2015 гг. были проведены исследования 
микобиоты разнообразных по составу типах лесов буферной зоны и туристско-
экскурсионного района заповедника (таблице 1).  
[изъято 2 абзаца] 
 
2.2.2 Методы исследований  
 
Методика сбора материала и гербаризации образцов была основана на 
работах некоторых отечественных и зарубежных авторов [34, 100]. Сбор 
образцов проводился в случае невозможности идентификации вида гриба на 
местности с целью его последующей камеральной обработки. Плодовые тела 
грибов фотографировались, высушивались и этикетировались для 
последующего хранения в гербарии.  
Для идентификации видов грибов применялись стандартные методики и 
работы отечественных и зарубежных авторов [101 - 112]. Определение 
собранного материала проводилась на кафедре экологии и природопользования 
ИЭУиП Сибирского федерального университета с использованием светового 
микроскопа «Микромед-2». При изучении анатомической структуры был 
использован метод микроскопирования с применением стандартного набора 
реактивов: КОН 5%, NH4OH 10%, реактив Мельцера. 
Обследование древостоя проводилось на временных пробных площадях 
[113]. Заселенность древостоя ксилотрофными макромицетами оценивалась в 
процентах от общего числа деревьев с подразделением их на три основные 
категории субстрата: живые деревья, сухостой и валеж.  
При наличии до 10% пораженных (поврежденных) деревьев вредителями 
и болезнями степень повреждения считается слабой, от 11 до 30% - средней, 
более 30% - сильной [114]. 
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Для сравнения числа видов афиллофороидных грибов на пробных 





                                                                                          (1) 
где а – число видов, отмеченных на первой пробной площади;  
b – число видов, отмеченных на второй пробной площади;  
с – число видов, общих для обоих площадей; 
КJ – коэффициент общности. 
 Собранные данные анализировались с целью выявления трофической 
приуроченности отдельных видов. Особое внимание уделялось видам, 
способным к паразитизму.  
При анализе комплекса патогенных макромицетов ТЭР заповедника 
учитывались не только облигатные паразиты, обнаруженные на живых 
деревьях, но и те виды грибов, для которых, согласно литературным и 
собственными данным, были установлены факты факультативного паразитизма 
(обнаружения плодового тела на живом дереве на какой-либо древесной 
породе). Такие грибы являются потенциально патогенными организмами, 
способными нанести известный ущерб деревьям при их ослаблении под 
влиянием различных негативных факторов, в том числе и антропогенного. 
 
3. Результаты исследований 
3.1 Таксономический анализ ксилотрофных макромицетов хвойных 
пород ГПЗ «Столбы» 
 
Приведенный ниже список включает в себя 87 видов, которые относятся 
к 64 родам, 34 семействам, 11 порядкам и является итогом инвентаризации 
видового разнообразия ксилотрофных макромицетов хвойных пород ГПЗ 
«Столбы». Список составлен по результатам как собственных исследований, 
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так и литературных данных [69]. Приняты следующие условные обозначения 
перед наименованием видов грибов:  
1. Виды, выявленные в процессе обследования пробных площадей, 
отмечены звездочкой (*). 
2. Виды, выявленные при маршрутно-рекогносцировочных 
исследований, отмечены двумя звездочками (**). 
3. Виды, выявленные впервые для заповедника, отмечены 
восклицательным знаком (!). 
4. Простая нумерация без условных обозначений применяется для 
видов, известных для хвойных пород заповедника по литературным данным. 
Порядок расположения таксонов и сокращения авторов при названиях 
грибов приводятся в соответствии с электронной базой данных 
http://www.indexfungorum.org/names/names.asp. по состоянию на апрель 2016 г. 
 
[изъято 6 страниц] 
 
Таким образом, 29 видов были выявлены при работе на пробных 
площадях, 23 – при маршрутно-рекреационном исследовании древостоев, и еще 
34 не были встречены в данной работе, но известны согласно литературным 
данным. Четыре вида Tremella foliacea, Lentinus vulpinus, Phellinus hartigii, 
Hypholoma capnoides найдены впервые и являются новыми для заповедника 
«Столбы».  
Биологическое разнообразие микобиоты оценивается числом 
представленных в ней таксонов (таблица 2). 
 




3.2 Эколого-трофический анализ ксилотрофных макромицетов 
хвойных пород ГПЗ «Столбы» 
3.2.1 Эколого-трофический анализ ксилотрофных макромицетов 
хвойных пород ГПЗ «Столбы» по отношению к жизненному состоянию 
субстрата и субстратной приуроченности 
Распределение ксилотрофных макромицетов по различным типам 
субстрата, как в отношении древесной породы, так и по отношению к 
жизненному состоянию субстрата зависит от многих условий, например 
температура, влажность, освещенность (абиотических) [3, 116, 117]. Более 
глубоким условием в отношении пищевой специализации являются признаки 
стенотрофизма и эвритрофизма. В качестве возможных причин такой пищевой 
избирательности может послужить ферментный состав грибов [3, 8, 17 и др.]. 
Эколого-трофический анализ грибов по отношению к жизненному 
состоянию субстрата учитывает их возможность обитания на живой (паразиты) 
или отмершей (сапротрофы) древесине. Однако не всегда есть возможность 
отчетливо разграничить эти группы, так как от облигатно сапротрофного до 
облигатно паразитического образа жизни возможен ряд переходных, 
факультативных состояний, когда обычно сапротрофные виды поражают 
ослабленные деревья, а типичные паразиты продолжают свое развитие на 
погибших стволах.  
В приведенной таблице 3 приведен список ксилотрофов хвойных пород 
заповедника «Столбы» с указанием субстрата, на котором был обнаружен гриб 
и трофическая группа, к которой он принадлежит согласно литературным 
данным.  
[изъято 3 страницы] 
 




В данном исследовании именно к пихте сибирской оказалось приурочено 
больше всего дереворазрушающих грибов – 38 видов. Большинство из них – 29 
видов – являются облигатными сапротрофами, заселяющими валеж.  
[изъято 3 страницы] 
 
3.2.2.2 Ксилотрофные макромицеты сосны ГПЗ «Столбы» 
 
С сосной обыкновенной на территории заповедника ассоциировано 25 
видов ксилотрофных макромицетов, что выдвигает  данную породу на втрое 
место по видовому разнообразию ксилотрофов на породе. Сосна, как порода, 
малотребовательная к почвенно-грунтовым условиям [94] распространена в 
различных лесных сообществах, но, однако, склонна произрастать на менее 
влажных участках, поэтому распространена преимущественно на 
возвышенностях, скальных склонах, равнинных территориях. 
В ходе эколого-трофического анализа ксилотрофных макромицетов 
приуроченных к сосновому субстрату, выявлено 19 видов с сапротрофной 
пищевой специализацией, 6 видов обладающих паразитическими свойствами. 
Среди облигатных паразитов, вызывающих стволовые гнили, в первую 
очередь следует выделить сосновую губку Porodaedalea pini. Заселяет в 
основном живой субстрат. На сухостое и валеже встречается намного реже. 
Окаймленный трутовик F. Pinicola, относящийся к сапротрофам, так и к 
факультативным паразитам, так как способен поражать живые деревья или 
поселяться на стыке здоровой и мёртвой древесины (проблемы лесной 
фитопотологии Стороженко) чаще встречается на отмершей древесине 
(сухостое валеже). Данные виды представлены на рисунке 6. На сухостое 
найден опенок осенний Armillaria mellea. 
Трутовик Швейница Phaeolus schweinitzii, паразитирующий 
преимущественно на старых соснах в возрасте более 100 лет, при исследовании 
встречен не был, но согласно литературным данным был найден на территории 
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заповедника на сосне, также по данным ранее проведенных исследованиям 
других авторов в ксилотрофную микобиоту сосны входит факультативный 
паразит Rhizina undulata и редкий для многих территорий России [119] 
Leptoporus mollis. 
 
[изъято 2 абзаца] 
 
3.2.2.4 Ксилотрофные макромицеты лиственницы ГПЗ «Столбы» 
 
[изъято 3 абзаца] 
 
3.2.2.3 Ксилотрофные макромицеты ели ГПЗ «Столбы» 
 
[изъято 3 абзаца] 
 
3.2.2.5 Ксилотрофные макромицеты кедра ГПЗ «Столбы» 
 
[изъято 2 абзаца] 
 
3.2.3 Основные патогены в числе ксилотрофных макромицетов 
хвойных пород ГПЗ «Столбы» 
 
Данные, полученные при обследовании древостоев и изучении 
литературных источников, позволяют выделить несколько наиболее опасных и 
распространенных ксилопаразитов хвойных пород заповедника в целом. К 
паразитическим грибам, обладающим достаточно высокой степенью 
патогенности и, соответственно, определяющим состояние хвойных древостоев 




[изъято 2 страницы] 
Роль целлюлозаразрушающих ксилатрофных грибов очень важна, 
особенно в таежных темнохвойных лесах, так как лигниносодерхащий субстрат 
повышает содержания питательных веществ почвы, температуры, 
водопоглащающую спасобность, тем самым оптимизируя условия 
произроставния хвойных пород [127].  
 
3.3. Эколого-ценотический анализ биоты ксилотрофных 
макромицетов ГПЗ «Столбы» 
 
В результате анализа видового богатства биот ксилатрофных 
макромицетов  различных  лесных сообществах установлено, что этот 
показатель достигает максимального значения в пихтовых осочково-
разнотравных иосочково-крупнотравных формациях. 
 




На основании полученных результатов можно сделать следующие 
выводы: 
1. В результате инвентаризации видового разнообразия ксилотрофных 
макромицетов установлено 87 видов, способных заселять хвойные породы 
заповедника «Столбы». 4 вида являютсяч новыми для заповедника. 
2. Ведущими по числу видов и родов являются семейства фомитопсисовые, 
полипоровые и гименохетовые, что говорит о бореальных чертах биоты 
ксилотрофных макромицетов заповедника. 
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3. Большая часть выявленных макромицетов ассоциировано с пихтой, далее 
идут сосна, лиственница ель и кедр. 
4. Большинство ксилотрофов заповедника являются облигатными 
сапротрофами. Среди видов, способных к паразитизму, выявлены опасные 
патогенны, однако встречаемость их очень низка. 
5. Для пихты и сосны в туристско-экскурсионном районе заповедника 
характерно более высокая степень заселения различных категорий субстрата 
трутовиками Fomitopsis pinicola, Phellinus hartigii, Porodaedalea pini и 
Trichaptum abietinum. Для других древесных пород значительных отличий в 
видовом составе ксилотрофов туристско-экскурсионного района и буферной 
зоны заповедника не отмечено. 
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